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Dit proefschrift behandelt twee hoofdonderwerpen. Het eerste onderw-
erp is het verschijnsel van de perceptie van een ontbrekende grondtoon. Het
tweede onderwerp is de perceptieve illusie van het McGurk eﬀect. Twee
wetenschappelijke methoden zijn gebruikt om deze illusies te bestuderen.
Als eerste hebben we psychofysische experimenten gedaan die ons informatie
gaven over het gedrag van de proefpersonen, en daarna hebben we func-
tional magnetic resonance imaging (fMRI) experimenten gebruikt om tot
een beter begrip te komen over de hersenfunctie van de verwerking audi-
tieve en audiovisuele stimuli. Hoofdstuk 1 geeft een overzicht van de ge-
bruikte methoden: fMRI en psychofysica. Het geeft ook een korte introduc-
tie over het functioneren van het menselijke auditieve en visuele systeem.
Hoofdstuk 2 en 3 onderzoeken de toonhoogte perceptie van complexe tonen,
door het gebruik van zowel psychofysische (hoofdstuk 2) als fMRI (hoofd-
stuk 3) experimenten. De twee volgende hoofdstukken beschrijven de audio-
visuele integratie in spraakherkenning zoals waargenomen met het McGurk
eﬀect. Hoofdstuk 4 beschrijft de psychofysische experimenten en hoofdstuk
5 beschrijft de fMRI experimenten
Hoofdstuk 1
Hoofdstuk 1 beschrijft in het kort de functional magnetic resonance imaging
techniek. fMRI gebruikt de magnetische eigenschappen van protonen om een
beeld te cree¨ren van het brein. Een veelgebruikt contrast om veranderingen in
hersenactiviteit te meten is het Blood Oxygenation Level Dependent (BOLD)
contrast. Hersenactiviteit wordt gemeten tijdens verschillende taken of stim-
ulus toestanden, bijvoorbeeld tijdens een toestand waarde proefpersoon moet
reageren op een zekere stimulus, en een rusttoestand waar de proefpersoon
geen taak heeft. Om de veranderingen in het brein te meten, worden de twee
toestanden vergeleken.
Het doel van de psychofysische experimenten is om de verhouding te
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bepalen tussen de fysische parameters, en de perceptieve eigenschappen, van
een stimulus. Deze experimenten worden vaak gedaan door de proefpersonen
te vragen twee (of meer) stimuli te vergelijken. Als de stimulusparameters
geleidelijk veranderen, dan zal ook de perceptieve representatie geleidelijk
veranderen. Vaak wordt een sigmo¨ıde functie gebruikt om de detectiekans
te beschrijven als functie van het verschil in stimulusparameters, waarbij de
perceptiedrempel wordt gegeven door het 50%-punt.
Geluidsgolven bereiken eerst het uitwendige oor, en door de externe gehoor-
gang en het middenoor uiteindelijk het binnenoor. Het basilair membraan
zet geluid om in een elektrisch signaal, en scheidt het geluid in frequenties.
Zenuwbundels op verschillende plaatsen geven informatie over verschillende
frequenties. Ee´n zenuwbundel geeft niet alleen informatie over zijn eigen
karakteristieke frequentie, maar ook over aangrenzende frequenties. Verschil-
lende frequenties worden onderscheiden als ze meer dan een derde octaaf
van elkaar verwijderd zijn. Zenuwbundels sturen impulsen naar de nucleus
cochlearis (CN), en deze stuurt de signalen door via ten minste twee ver-
schillende routes. De binaurale route stuurt de informatie naar de bilaterale
superieure olijfkernen (SO), daarna naar de lemniscus lateralis (LL) en ver-
volgens naar de collicilus inferior (IC). De monaurale contralaterale route
geeft spectrale informatie direct door van de cochleaire kernen via de con-
tralaterale LL naar de IC. Van de IC worden de signalen doorgestuurd naar
de auditieve cortex in het brein via de mediale geniculate lichamen (MG).
Het oog is het eerste onderdeel van ons visuele systeem. Het hoorn-
vlies (cornea) en de lens helpen om lichtstralen te focusseren op het netvlies
(retina). Deze lichtstralen zorgen voor chemische veranderingen in de licht-
gevoelige cellen van het netvlies, die vervolgens leiden tot zenuw-impulsen.
De informatie verlaat het oog via de oogzenuw via de nucleus geniculatis
lateralis (LGN). Deze doorgeefkern in de thalamus projecteert op de pri-





In dit hoofdstuk werd de perceptie van complexe tonen onderzocht met psy-
chofysische experimenten. Meestal hebben periodieke complexe tonen een
toonhoogte die overeenkomt met hun grondfrequentie, f0. Het fenomeen
‘toonhoogte van de ontbrekende grondtoon’ beschrijft het vermogen van onze
auditieve cortex om de grondtoon te herkennen, zelfs als deze niet aanwezig
is. Tijdens het onderscheiden van componenten wordt een toon geregistreerd
op de toonhoogte van de grondtoon. In de meest aanvaarde theoriee¨n over
het waarnemen van tonen wordt aangenomen dat zowel frequentieanalyse van
de waargenomen componenten als tijdpatroon-analyse van de waargenomen
componenten een rol spelen in het waarnemen van toonhoogte.
In een 2AFC-experiment moesten proefpersonen de toonhoogten vergeli-
jken van twee geluiden A en B. Elk geluid bestond uit vier opeenvolgende
harmonische trillingen van een grondtoon tussen de 100 en 250 Hz, sameng-
evoegd in cosinus- of Schro¨derfase. De frequentiecomponenten van A waren
lager dan die van B; de missende grondtoon van A was hoger dan die van B.
De responsies van de proefpersonen gaven informatie over het horen van ofwel
de grondtoon (A hoger dan B) of de uit het spectrum afgeleide toonhoogte
(B hoger dan A).
Voor alle proefpersonen was de waarneming van de toonhoogte gedomi-
neerd door de ontbrekende grondtoon als alle harmonischen werden onder-
scheiden. In de toestand met cosinusfase kon de grondtoon vaak worden
herkend tot ver in het gebied waar de harmonischen niet meer te scheiden
waren. In andere gevallen was er een overgang in het gebied van gedeel-
telijk onderscheidbare harmonischen. Dit toont aan dat de modulatie met
een omhullende van stimuli van slechts vier niet-scheidbare harmonischen,
nog steeds leidt tot een redelijk duidelijke grondtoon waarneming. De gevoe-
ligheid voor de omhullende, die leidt tot het omslagpunt in de stimuli met
cosinusfase, verschilt erg tussen de proefpersonen. Als de harmonischen niet
meer onderscheidbaar zijn en bijeengevoegd worden in Schro¨der fase, over-
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heerst de uit het spectrum afgeleide toonhoogte. De conclusie is dan ook dat
de auditieve cortex in staat is om de grondtoon te herkennen door middel
van informatie over de omhullende. Het is echter afhankelijk van de proef-
persoon in hoeverre deze informatie wordt gebruikt om de toonhoogte van
de grondtoon te herkennen.
Hoofdstuk 3
In dit hoofdstuk werd met behulp van fMRI bepaald of verschillende mech-
anismen om toonhoogte te herkennen overeenkomen met verschillende ge-
bieden in het brein. Om het geluid van de scanner te verminderen is een
zogeheten ‘sparse sampling’ techniek gebruikt. In deze techniek is er een
lange wachttijd tussen twee opeenvolgende acquisities.
De uitkomsten van de psychofysische experimenten (hoofdstuk 2) werden
gebruikt als selectiecriterium. Proefpersonen die een verandering lieten zien
in toonhoogte herkenning tussen de onderscheiden en niet onderscheiden har-
monischen, werden geselecteerd voor het fMRI experiment. Ook tijdens het
scannen werden de responsies gemeten, en de resultaten komen overeen met
de psychofysische experimenten.
Door de onderscheidbaarheid van de harmonischen te varie¨ren in een
gedwongen-keuze-experiment met twee alternatieven (2AFC), onderzochten
we de aanwezigheid van twee mechanismen voor toonhoogte-herkenning op
verschillende plaatsen in het brein. Een directe vergelijking van geluiden
bestaande uit onderscheidbare harmonischen en geluiden met niet ondersch-
eidbare harmonischen, liet geen signiﬁcant verschil zien in activatiepatronen.
Een eenduidig bewijs voor het bestaan van twee gescheiden gebieden voor




In spraakherkenning spelen, indien beide aanwezig, zowel auditieve als visuele
informatie een rol. Vooral in een luidruchtige omgeving kan het zien van het
gezicht van de spreker de begrijpelijkheid van spraak signiﬁcant verbeteren.
In dit hoofdstuk is een aantal psychofysische experimenten gedaan. De
belangrijkste vraag was of de invloed van audiovisuele (AV) integratie afhan-
kelijk is van de synchroniciteit van beeld en geluid. Om te kijken hoe au-
ditieve en visuele informatie wordt gecombineerd, hebben we het McGurk
eﬀect bestudeerd. Als het gesproken geluid /aba/ tegelijkertijd word gepre-
senteerd met een videofragment van een mond die /aga/ zegt, rapporteren
proefpersonen vaak het horen van /ada/. Dit eﬀect is een nuttig hulpmiddel
om AV-integratie te meten, omdat in het McGurk eﬀect de auditieve percep-
tie wordt veranderd door AV-integratie. In dit experiment werd het McGurk
eﬀect gemeten als functie van AV-synchroniciteit. De resultaten tonen aan
dat de sterkte van AV-integratie afhangt van AV-synchroniciteit.
Hoofdstuk 5
In hoofdstuk 5 is fMRI gebruikt om wederzijdse integratie van audiovisuele
(AV) spraakherkenning te onderzoeken, door gebruik te maken van het McG-
urk eﬀect.
De psychofysische resultaten van hoofdstuk 4 werden gebruikt als een
selectiecriterium voor proefpersonen en stimuli. Proefpersonen die gevoelig
waren voor het McGurk eﬀect, en stimuli voor respectievelijk een sterk, mid-
delmatig en zwak McGurk eﬀect, werden gebruikt in het fMRI experiment.
Op basis van het feit dat de sterkte van het McGurk eﬀect de sterkte van
AV-integratie weergeeft, verwachtten we een correlatie tussen AV-synchronic-
iteit en hersenactiviteit. Na uitvoerige analyse van de data werden verschil-
lende gebieden in het brein aangemerkt als gebieden die een rol spelen bij AV-
integratie: gyrus supramarginalis, lobus parietalis inferior, en gyrus frontalis
98
Samenvatting
superior. Tijdens het scannen werden de responsies van de proefpersonen
gemeten, en deze werden gecorreleerd met hersenactiviteit. Twee verschil-
lende analyses op groepsniveau werden uitgevoerd. Als eerste werden gemid-
delde individuele responsies op McGurk stimuli aaneengesloten in e´e´n re-
gressor. Daarna werd de regressor geschaald, dat wil zeggen: het gemiddelde
werd 0 gemaakt, en de standaarddeviatie werd 1 gemaakt. In een tweede anal-
yse werden de gemiddelde percentages van de responsies van proefpersonen
geschaald, en de geschaalde responsies werden aaneengesloten in een regres-
sor. In tegenstelling tot in de individuele analyse werden de verschuivingen
van de BOLD responsies ook geschaald. De twee verschillende groepsanal-
yses gaven twee verschillende uitkomsten. Dit riep uiteraard nieuwe vragen
op, die nog niet beantwoord zijn. Dit is op dit moment nog in onderzoek, en
de resultaten worden hier gedeeltelijk gepresenteerd.
Het uitvoeren van psychofysische tests vo´o´r de fMRI experimenten biedt de
mogelijkheid om niet alleen de stimuli beter te kiezen, maar ook om proef-
personen te selecteren en te groeperen afhankelijk van hun perceptie (in dit
geval, hun responsies). Ten tweede geeft het meten van responsies tijdens
het scannen extra informatie over de perceptie van de proefpersoon. Deze
maat verschilt tussen proefpersonen. Om deze reden is een combinatie van
psychofysische en fMRI experimenten een krachtig middel om meer inzicht
te verkrijgen in het functioneren van het brein.
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